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Аннотация. Методом сканирующей электронной 
микроскопии проведено сравнительное исследование 
морфологии спор трех видов р. Asplenium ser. Varian-
tia (A. altajense, A. nesii, A. tenuicaule) из Байкальской 
Сибири. Выявлены морфологические отличия спор  
р. Asplenium на видовом уровне по признакам струк-
туры периспория, наличию выростов и бугорков, а 
также по их перфорированности. 

Summary. The method of scanning electronic micros-
copy is applied for comparative study of morphology of 
spores in 3 representatives of Asplenium ser. Variantia  
(A. altajense, A. nesii, A. tenuicaule) from the Baikal Si-
beria. Morphological differences among the studied spe-
cies are revealed in the perisporium structure, presence/
ansence of outgrowths and number of perforations.

Введение

Сложный в таксономическом плане и по-
лиморфный род Asplenium L. насчитывает в 
мировой флоре около 700 видов. В этом роде 
обычны процессы гибридизации и локальный 
эндемизм (Uvarova, Shmakov, 2010а; Viane, 
Reichstein, 2003). В Сибири наиболее сложной 

и интересной является ser. Variantia (Chind et  
S. H. Wu) Schmakov из секции Composita (Diels) 
Fomin ex Schmakov (Uvarova, Shmakov, 2010b). 
В птеридофлоре Бурятии эта секция представ-
лена тремя видами р. Asplenium – A. altajense,  
A. nesii, A. tenuicaule (Namzalova, Shmakov, 2009; 
Namzalova et al., 2010; Shmakov, 2009, 2011).

Споры у представителей сем. Aspleniaceae 
однолучевые, бобовидные, широкобобовидные, 
эллипсоидальные, иногда почти округлые; в 
очертании с полюса эллиптические или широ-
коэллиптические. Лезура, или апертура, корот-
кая, с тонкими краями лучей. Спородерма часто 
образует прерывистую оторочку, периспорий 
сползающий, растрескивающийся. Скульптура 
спор складчатая, мелкозернистая, по складкам с 
острыми шипами, изредка с разветвленными на 
верхушке (Bobrov et al., 1983; Tryon, Lugardon, 
1991). Согласно A. F. Tryon и В. Lugardon (1991) 
и L. Regalado, C. Sanchez (2002), периспорий у 
видов р. Asplenium с выраженными сгибами, 
имеющий гребневидные, шиповатые выросты, 
или покрытые сетчатым узором, обычно с мно-
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гочисленными отверстиями на участках между 
сгибами.

Морфологической особенностью спор видов 
р. Asplenium является значительное развитие 
оболочек и складок, а также характерно присут-
ствие колумелл в основании периспория (Bobrov 
et al., 1983; Tardieu-Blot, 1965; Tryon, Lugardon, 
1991; Tryon R. M., Tryon A. F., 1982).

Материалы и методы
Для выяснения морфологии спор нами иссле-

дован споровый материал из гербария, собран-
ного с территории Республики Бурятия и храня-
щегося в Гербарии Южно-Сибирского ботани-
ческого сада (ALTB, г. Барнаул). Были взяты ти-
пичные по внешнему облику (габитусу) образцы 
трех видов р. Asplenium с созревшими спорами. 

Исследования проводились в лаборатории 
водной экологии Института водных и эколо-
гических проблем СО РАН (ИВЭП СО РАН,  
г. Барнаул) на сканирующем электронном ми-
кроскопе (СЭМ) Hitachi S-3400N. Образцы спор 
фиксировали на двустороннем скотче. Напыле-

ние проводили золото-паладиевой (Au/Pd) сме-
сью методом ионного напыления в вакууме (SC 
7620 Mini Sputter Coater), в течение 180 секунд, 
при постоянном токе 20 А. Все образцы спор ис-
следовали в режиме высокого вакуума. Поверх-
ность образцов сканировали при ускоряющем 
напряжении 10 кВ и при увеличении от 1500 до 
16000 раз. Измерения параметров спор проводи-
ли с помощью программы PhotoM 1.0. с 25-крат-
ной повторностью. Для статистической обра-
ботки морфометрических данных использовали 
программу «Statistica 10». Анализ проводился 
по следующим морфологическим признакам: 1 – 
большой экваториальный диаметр, мкм; 2 – ма-
лый экваториальный диаметр, мкм; 3 – полярная 
ось, мкм. 

Цель данного исследования состоит в срав-
нительном исследовании морфологии спор  
р. Asplenium и оценке систематической ценности 
полученных данных. Ниже приводятся морфо-
логические описания и оригинальные микро-
фотографии спор трех видов р. Asplenium с тер-
ритории Байкальской Сибири.

Рис. 1. Электронные микрофотографии (СЭМ) спор Asplenium altajense: а – общий вид споры; б – увеличен-
ный фрагмент; в, г – спора с разрушенным периспорием, г – спора с проксимальной стороны и со стороны 
лезуры.
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Рис. 2. Электронные микрофотографии (СЭМ) спор Asplenium nesii Christ: а – общий вид споры; б – увеличен-
ный фрагмент; в, г – спора с разрушенным периспорием, г – поверхность экзоспория с колумеллами.

Результаты и обсуждение
Asplenium altajense Kom. – костенец алтай-

ский (рис. 1 а-г). Споры билатеральные, одно-
лучевые, овальной формы. В очертании с эква-
тора плоско-выпуклые или двояковыпуклые, 
в очертании с полюса широкоэллиптические. 
Размеры спор, вместе с периспорием: боль-
шой экваториальный диаметр (32,22) 36,79–
42,25 (49,54) мкм, малый экваториальный диа-
метр (24,3) 28,58–30,52 (35,76) мкм. Полярная 
ось (24,6) 28,35–29,97 (32,9) мкм. Размеры спор 
без периспория: большой экваториальный диа-
метр (27,3) 30,2–32,5 (36,6), малый экватори-
альный диаметр (23,4) 24,5–25,5 (26,6) мкм, 
полярная ось (18,9) 21,35–23,30 (26,6). Лезура 
длиной (11,23) 14,57–16,33 (18,8) мкм, шириной 
(1,6) 1,69–1,97 (2,2). Периспорий гребенчатый, 
толщина его колеблется от 0,9–1,9 мкм. Гребни в 
основном не сливаются. На гребнях и по поверх-
ности периспория имеются зубцы и небольшие 
выросты. Поверхность периспория усложнена 
перфорацией. Перфорации 0,6–1,9 мкм диаме-
тром.

В исследованиях К. В. Черных с соавт. 
(Chernykh et al., 2007) споры Asplenium altajen-
se из Байкальской Сибири характеризуются как 
овальные, реже бобовидные, двояко- или пло-
сковыпуклые. Поверхность ячеек мелкоточечная 
с небольшими и редкими бугорками.

Исследованные образцы: «Республика Буря-
тия, Тункинский р-н, окр. п. Аршан, Вост. Са-
яны, левый борт р. Кынгарга, 51˚55΄48.7΄΄ с. ш.  
102˚25΄17.5΄΄ в. д., 991 м над ур. м., в расщели-
нах, 27 VI 2009. Намзалова Б.»; «Республика 
Бурятия, окр. курорта Аршан, Вост. Саяны, Тун-
кинские гольцы, 51˚55΄39.4΄΄ с. ш. 102˚25΄26.6΄΄ 
в. д., 975 м над ур. м., правый борт р. Кынгарга, 
в расщелинах, 27 VI 2009. Намзалова Б.»; «Ре-
спублика Бурятия, Тарбагатайский р-н, южный 
макросклон хр. Цаган-Дабан, Тугнуйские стол-
бы, в трещинах останцов, 11 VIII 2009. Чимитов 
Д.Г., Пяк А.И.».

Asplenium nesii Christ. – к. Несси (рис. 2 
а-г). Споры билатеральные, однолучевые, поч-
ти бобовидной формы. В очертании с экватора 
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плоско-выпуклые или двояковыпуклые, в очер-
тании с полюса широкоэллиптические, почти 
округлые. Большой экваториальный диаметр 
(37,22) 44,15−49,8 (59,7) мкм, малый экватори-
альный диаметр (33,2) 32,30–45,60 (55,2) мкм. 
Полярная ось (29,3) 33,45–35,45 (40,9) мкм. Пе-
риспорий гребенчато-ячеистый, толщина его ко-
леблется от 0,3−0,4 мкм. Гребни в местах сли-
яния образуют утолщения. На гребнях имеются 
зубцы и небольшие выросты. Поверхность пе-
риспория между ячеями и на гребнях усложнена 
четко выраженным мелкосетчатым рисунком и 
очень редкой перфорацией, 0,6–1,9 мкм диаме-
тром. Периспорий легко спадающий, с колумел-
лами, растрескивающийся. На рисунках 2в и 2г 
видна поверхность экзоспория с оставшимися 
колумеллами, после частичной утраты периспо-
рия.

По другим данным (Chernykh et al., 2007) спо-
ры у Asplenium nesii овальные, или бобовидные, 
двояко или плоско выпуклые. Периспорий ячеи-
сто складчатый, складчатость выражена нечетко; 
поверхность в целом мелкобугорчатая.

Исследованные образцы: «Республика Буря-
тия, окр. курорта Аршан, Вост. Саяны, Тункин-
ские гольцы, 51˚55΄39.4΄΄ с. ш. 102˚25΄26.6΄΄ в. д.,  
975 м над ур. м., правый борт р. Кынгарга, в рас-
щелинах, 27 VI 2009. Намзалова Б.»; «Республика 
Бурятия, окр. курорта Аршан, Вост. Саяны, Тун-
кинские гольцы, 51˚55΄40.3΄΄ с. ш. 102˚25΄28.4΄΄ 
в. д., 1034 м нал ур. м., правый борт р. Кынгарга, 
в расщелинах, 27 VI 2009. Намзалова Б.».

Asplenium tenuicaule Hayata – к. тонкосте-
бельный (рис. 3 а-г). Споры билатеральные, 
однолучевые, овальной формы. В очертании 
с экватора плоско-выпуклые или двояковыпу-
клые, в очертании с полюса широкоэллиптиче-
ские. Большой экваториальный диаметр (40,6) 
46,50–47,50 (52,4) мкм, малый экваториальный 
диаметр (24,4) 31,20–37,20 (40,4) мкм. Полярная 
ось (24,6) 30,56–34,66 (40,0) мкм. Периспорий 
ячеисто-складчатый, толщина его колеблется 
от 1,3−7,3 мкм. Ячеи выражены неясно, внутри 
ячеек имеются немногочисленные выросты и 
бугорки. Стенки складок тонкие, имеют зубцы 

Рис. 3. Электронные микрофотографии (СЭМ) спор Asplenium tenuicaule Ching.: а – общий вид споры; б – уве-
личенный фрагмент; в – фрагмент споры с разрушающимся периспорием и коллумелами; г – контур споры.
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Рис. 4. Asplenium tenuicaule Hayata (PE).
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и небольшие выросты. Поверхность периспория 
внутри ячеек без видимых рисунков, немного 
неровная, мелкобугристая, видимая только при 
хорошем увеличении (х8000 раз и более). Без 
перфорации, или они единичны. Периспорий с 
колумеллами, легко спадающий, растрескиваю-
щийся.

Так как растения не были ранее отмечены 
для Бурятии, нами проводился анализ фотоизо-
бражении спор, сходных по габитусу видов. Для 
идентификации видовой принадлежности были 
проанализированы фотоизображения спор Asple-
nium tenuicaule (рис. 4) из китайского Гербария 
(PE) и A. daghestanicum (Viane, 1987). В резуль-
тате сравнения спор этих видов, мы пришли к 
заключению, что фотографии спор, полученных 
нами, идентичны спорам Asplenium tenuicaule из 
китайского гербария.

Исследованные образцы: «Республика Буря-
тия, Тункинский р-н, окр. курорта Аршан, Вост. 
Саяны, Тункинские гольцы, 51˚55΄39.4΄΄ с. ш. 

Рис. 5. Сравнительный анализ средних величин морфометрических показателей спор (мкм) Asplenium al-
tajense, A. nesii и A. tenuicaule: а – большой экваториальный диаметр; б – малый экваториальный диаметр;  
в – полярная ось, г – проекция объектов групп Asplenium altajense, A. nesii, A. tenuicaule в осях канонических 
переменных, полученных в результате дискриминантного анализа по суммарным морфометрическим показа-
телям спор.

102˚25΄26.6΄΄ в. д., 975 м над ур. м., правый борт 
р. Кынгарга, в расщелинах, 27 VI 2009. Намза-
лова Б.»; «Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. курорта Аршан, Вост. Саяны, 51˚56΄04.0΄΄ 
с. ш. 102˚25΄30.4΄΄ в. д., 1013 м над ур. м., пра-
вый борт р. Кынгарга, в расщелинах, 27 VI 2009. 
МЭА 1373 (ALTB)».

Анализ средних величин (рис. 5 а-в) по трем 
морфометрическим показателям спор показал, 
что самые крупные параметры имеют споры As-
plenuim nesii, а самые минимальные значения у 
спор A. altajense (табл.).

Дискриминантный анализ по совокупности 
морфометрических показателей наглядно иллю-
стрирует (рис. 5 г) области рассеивания объек-
тов исследованных выборок, соответствующих 
видам. Выборки A. nesii и A. altajense образуют 
на графике, незначительно, но все же обособлен-
ные облака; A. tenuicaule занимает промежуточ-
ное положение.

Намзалова Б. Д.-Ц., Шмаков А. И.   
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Таким образом, исследования морфологии 
спор видов рода Asplenium показывают на нали-
чие в скульптуре спор достаточно четких морфо-
логических отличий между видовыми таксона-
ми. Такие признаки, как структура периспория, 
наличие выростов и перфорированность могут 
в дальнейшем учитываться как диагностические 
признаки в определении данных видов. В ре-
зультате изучения морфологии спор подтверж-
дено наличие в птеридофлоре Республики Буря-
тия A. tenuicaule.

Таблица
Средние значения по трем параметрам (большой и малый экваториальный диаметры,  

полярная ось) видов р. Asplenium
Диагностические признаки Asplenium altajense Asplenium nesii Asplenium tenuicaule

Большой экватор. диам. 38,63 46,29 43,24
Малый экватор. диам. 28,73 37,92 31,34

Полярная ось 29,71 37,72 34,55

Благодарности. Авторы признательны зав. 
лабораторией водной экологии ИВЭП СО РАН 
(г. Барнаул), к. б. н. В. В. Кириллову и сотруд-
никам лаборатории за предоставленную возмож-
ность проведении исследований на СЭМ. От-
дельную благодарность выражаем П. Г. Ефимову 
за предоставленные фотоизображения гербар-
ных листов видов р. Asplenium из Гербария Ин-
ститута ботаники Академии наук Китая в Пеки-
не (PE). Работа выполнена при финансовой под-
держке РФФИ (проект № 12-04-90715-моб_ст).
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